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Avec le titre de la plus grande défoliatrice de la forêt boréale, la tordeuse des bourgeons de 
l’épinette joue un rôle majeur dans la dynamique des peuplements. C’est pourquoi les 
conséquences de l’insecte sur les arbres matures sont bien documentées, contrairement à celles sur 
la régénération. On prend conscience qu’il devient crucial d’en apprendre davantage au sujet de la 
régénération en période épidémique, d’autant plus qu’une grande proportion du territoire québécois 
est actuellement au stade de régénération à cause des anciennes pratiques sylvicoles. 
L’objectif de l’étude est d’évaluer la défoliation des semis (épinette noire vs sapin baumier) 
selon deux types de coupes forestières (coupe totale vs coupe partielle) dans deux types de 
peuplements (purs d’épinette et mixtes d’épinette et de sapin baumier). L’expérience s’est déroulée 
sur 20 sites localisés sur la Côte-Nord. Pour chaque semis, la défoliation globale du feuillage, 
l’espèce, la hauteur et la localisation spatiale du semis ont été déterminées. La défoliation a été 
comparée selon les caractéristiques du peuplement (type de coupe et composition) et des semis 
(espèce, hauteur, localisation). Nos résultats ont démontré que, selon l’espèce, les semis présents 
en coupe totale sont de deux à trois fois plus défoliés que ceux présents en coupe partielle (sapin 
baumier : 42% vs 20% et épinette noire : 24% vs 8% respectivement). Les semis présents dans les 
peuplements purs d’épinette sont deux fois moins affectés que ceux dans les peuplements mixtes 
(sapin baumier : 20% vs 47% et épinette noire : 10% vs 23% respectivement). Les semis de sapin 
baumier sont plus défoliés que ceux d’épinette noire (35% vs 13%) et une corrélation positive entre 
la hauteur et la défoliation a été déterminée.  
En montrant l’influence des coupes forestières sur la défoliation de la régénération, cette étude 
pourrait être utile pour l’implantation de stratégies d’aménagement forestier durable en 
sélectionnant le type de traitement sylvicole permettant de réduire la vulnérabilité des semis aux 
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 ABSTRACT 
Considered as the main defoliator in the boreal forest of North America, spruce budworm 
(Choristoneura fumiferana (Clem)) has major ecological and economic consequences and 
represents a challenge for forest management. Numerous studies have addressed the effects of this 
defoliator on mature trees, whereas the effects of spruce budworm on regeneration remain elusive. 
Furthermore, intensive exploitation practices during the last decades has left a large area of the 
Canadian boreal forest currently in an early development stage. In this context, it becomes vital to 
understand the factors affecting the severity of spruce budworm–related defoliation on 
regeneration. Here, we determine the defoliation severity of black spruce and balsam fir seedlings 
in both mature pure black spruce and mixed black spruce–balsam fir stands subjected to two 
different silvicultural treatments (clearcutting and partial cutting). The defoliation intensity differed 
between stand types, silvicultural treatments, species, and height classes. Seedlings in mixed stands 
experienced twice the defoliation of pure black spruce stands (black spruce seedlings: 10% vs 23%, 
balsam fir seedlings: 29% vs 47%). Harvesting methods also influenced seedling defoliation. 
Under clearcutting, black spruce seedlings (24%) were three times as affected as black spruce 
seedlings in partial cutting stands (8%), whereas balsam fir seedlings in clearcutting plots 
experienced twice the defoliation (42%) of balsam fir seedlings in partial cutting plots (20%). The 
level of defoliation also increased with seedling height. This study will help silvicultural strategies 
adapt to the effects of natural disturbance regimes. As the intensity and severity of defoliator 
outbreaks are expected to increase under climate change, these results will help guide forest 
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1.1 Mise en contexte 
Les ressources naturelles ont toujours été d’une importance majeure dans le développement des 
civilisations. Cependant, l’accroissement constant de la population mondiale engendre 
l’intensification de leur exploitation et par conséquent accroît la dégradation des écosystèmes 
naturels (FAO 2018). À cet effet, le concept de développement durable a été créé dans le but de 
minimiser l’impact des perturbations anthropiques sur l’environnement, tout en favorisant l’équité 
sociale et en maintenant la prospérité du secteur économique (MELCC 2020).  
Les ressources forestières sont particulièrement impliquées dans les activités économiques à 
l’échelle mondiale et certaines populations en sont même dépendantes pour leur survie (FAO 
2018). Mondialement, les forêts couvrent 4 milliards d’hectares, dont plus de 30% sont représentés 
par la forêt boréale (Gauthier et al. 2015; FAO 2018; Ressources naturelles Canada 2018c). 
L’exploitation forestière de la forêt boréale contribue à l’approvisionnement de 33% du bois au 
niveau mondial (Gauthier et al. 2015). Pour cette raison, les implications que pourraient avoir les 
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coupes forestières dans la vulnérabilité des peuplements en lien avec les perturbations naturelles 
doivent être davantage étudiées afin d’assurer la pérennité de la sylviculture.  
Au Québec, la forêt boréale couvre plus du tiers du territoire avec une superficie de 56 millions 
d’hectares (MERN 2003). Elle est caractérisée par une faune diversifiée et est composée 
essentiellement de peuplements résineux, notamment des pessières à mousse (MERN 2003; 
Gouvernement du Québec 2016). La forêt boréale québécoise est formée d’une mosaïque de 
peuplements forestiers avec une grande diversité en termes de structure d’âge. Ces structures 
diversifiées sont le résultat de la dynamique qui existe entre le processus de renouvellement et les 
perturbations naturelles (Osawa 1994). Ainsi, la dynamique des peuplements est fortement 
influencée par les perturbations naturelles (De Grandpré et al. 2018b). Pour cette raison, les 
stratégies d’aménagement durable en forêt boréale québécoise ont été inspirées par les 
perturbations naturelles présentes sur le territoire (Bergeron et al. 2002; Gauthier et al. 2009). Les 
principales perturbations sont les feux, les chablis, le castor, et la forêt boréale québécoise est 
surtout touchée par les épidémies de la tordeuse des bourgeons de l’épinette (MacLean 2004; 
Waldron et al. 2014; Boucher et al. 2017a; Boucher et al. 2017b; Danneyrolles et al. 2019; 
Labrecque-Foy et al. 2020). Malgré leur implication dans la dynamique des forêts, ces 
perturbations réduisent la productivité de la forêt et engendrent des pertes économiques importantes 




Figure 1.1. État d’un peuplement affecté par la TBE sur la Côte-Nord. Janie Lavoie, 2018 
Depuis 20 ans, la stratégie d’aménagement forestier se préoccupe avant tout de la régénération 
naturelle en raison de son importance pour la persistance et la résilience des peuplements forestiers 
(Urli et al. 2017; Montoro Girona et al. 2018b). En effet, le succès de régénération garantit la 
durabilité des exploitations et maintient la productivité des forêts (Hatcher 1964; Ménard et al. 
2019). Toutefois, encore aujourd’hui, la coupe avec protection de la régénération et des sols 
(CPRS) représente la technique de coupe la plus utilisée au Canada. Elle représente annuellement 
plus de 80% de la surface coupée (National Forestry 2017). L’utilisation des nouvelles pratiques 
est encore peu répandue (Larouche et al. 2013b; Raymond et al. 2013). Pourtant, les nouvelles 
coupes forestières, notamment les coupes partielles, offrent des conditions adéquates à 
l’implantation de la régénération par graines des conifères, favorisent la croissance radiale de la 
régénération et réduisent la croissance des feuillus intolérants à l’ombre, ce qui avantage les 
espèces forestières commerciales comme l’épinette noire (Thorpe et al. 2007; Montoro Girona 
2017). Quelques études ont été réalisées concernant l’implication des diverses coupes forestières 
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sur la réponse au niveau de la croissance et de la survie de la régénération (Raymond 1998; Wurtz 
et Zasada 2001; Pamerleau-Couture 2011; Lemay 2012; Bose et al. 2018; Montoro Girona et al. 
2018b; Brais et al. 2019; Lafleur et al. 2019). Par contre, l’impact que peuvent avoir les coupes 
forestières sur la défoliation de la régénération en contexte d’épidémie de la TBE est que très peu 
étudié.  
Un changement dans les régimes des perturbations naturelles est notamment associé aux 
changements climatiques et aura des conséquences sur la productivité des forêts. Il est prévu que 
l’aire de distribution, la sévérité, la fréquence et la durée des épidémies soient modifiées (Morin et 
al. 2008; Gauthier et al. 2014; Seidl et al. 2017). Récemment, une étude a démontré un déplacement 
vers le nord de l’aire de distribution de la TBE, ainsi qu’une augmentation de la sévérité des 
épidémies durant le dernier siècle (Navarro et al. 2018b). De plus, avec les changements 
climatiques, il est attendu d’observer une modification phénologique des espèces hôtes qui 
favoriserait le synchronisme entre l’apparition du feuillage annuel de l’épinette et l’émergence 
printanière des larves de TBE (Bale et al. 2002; Badeck et al. 2004; Pureswaran et al. 2015; De 
Grandpré et al. 2018a). Ainsi, les conséquences de la défoliation du feuillage de cette essence 
seront plus sévères (Pureswaran et al. 2019). Les changements globaux sont un défi majeur à 
considérer dans la planification d’aménagement forestier. C’est pourquoi il est crucial de mettre en 
évidence les relations entre les pratiques sylvicoles et les épidémies de TBE afin d’adapter les 
systèmes sylvicoles aux conditions de la forêt boréale.  
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1.2 État des connaissances  
1.2.1 Tordeuse des bourgeons de l’épinette 
Les écosystèmes boréaux sont adaptés aux perturbations naturelles. En effet, les espèces ont 
développé des stratégies pour maintenir le renouvellement des peuplements, la distribution spatiale 
et l’abondance des espèces (Johnstone et al. 2016). La sévérité, la fréquence et l’intervalle entre 
les perturbations naturelles peuvent aussi influencer la densité, la composition, la structure ainsi 
que la résistance des peuplements à d’autres perturbations (McCullough et al. 1998; Peh et al. 
2015; Bergeron et al. 2017).  
Généralement, le feu est la principale perturbation qui touche la forêt boréale d’Amérique du Nord 
(National Forestry 2017). En 2018, cette perturbation naturelle a touché 62 529 hectares de la forêt 
québécoise (National Forestry 2017). Toutefois, les épidémies d’insectes restent la perturbation 
naturelle causant le plus de ravage sur l’ensemble du territoire (Figure 2) (MacLean 2004; 
Ressources naturelles Canada 2018b). En 2017, cette perturbation a touché 7,1 millions d’hectares 
de forêt, pour atteindre 9,6 millions d’hectares en 2019 (MFFP 2019). Généralement, les épidémies 
de la TBE sont cycliques et surviennent tous les 25 à 40 ans (Royama 1984; Royama et al. 2005; 
Morin et al. 2008; Navarro et al. 2018a). Toutefois, en Amérique du Nord au courant des derniers 
siècles, la fréquence, la sévérité ainsi que la répartition spatiale des épidémies de TBE ont été 
modifiées (MacLean 2004; Navarro et al. 2018b). Ces changements peuvent être expliqués par 
l’altération de la répartition spatiale d’arbres hôtes, de la fréquence des feux par les changements 
climatiques (Blais 1983; Morin et al. 2008; Bouchard et Auger 2014; Navarro et al. 2018c). Les 
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épidémies de TBE sont des acteurs importants dans la dynamique des peuplements (voir Figure 
1.2) (Baskerville 1975). La défoliation grave a pour effet de réduire la croissance des arbres et 
plusieurs années successives de défoliation peuvent causer la mort des individus (Ressources 
naturelles Canada 2012; Chabot et al. 2013; Ressources naturelles Canada 2016c). L’augmentation 
du taux de mortalité des arbres matures, en phase épidémique, permet une ouverture de la canopée 
ce qui favorise la croissance de la régénération et contribue aux changements de la structure d’âge 
des peuplements (Kneeshaw et al. 2011; Chabot et al. 2013).  
Figure 1.2. Vue aérienne d’un peuplement affecté par la TBE sur la Côte-Nord. Janie Lavoie, 
2018 
L’intensité et l’impact de la défoliation à l’échelle de l’arbre varient selon certaines caractéristiques 
en lien avec le peuplement, comme la composition et la densité, mais aussi selon les 
caractéristiques spécifiques à l’arbre, comme l’espèce, la hauteur, l’emplacement et la proximité 
des autres arbres (Ruel et al. 2000; Morin et al. 2008; Ressources naturelles Canada 2012; MFFP 
2014; Johns et al. 2019; Pureswaran et al. 2019). D’abord, la TBE affecte principalement le sapin 
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baumier (Abies balsamea (L.) Mill), suivi de l’épinette blanche (Picea glauca (Moench) Voss) et 
finalement l’épinette noire (Picea mariana (Mill.) BSP) (Hennigar et al. 2008). Le sapin baumier 
est l’espèce hôte principale puisque l’arrivée du feuillage annuel est synchronisée avec l’émergence 
des larves (Chabot et al. 2013; Fuentealba et al. 2017). Ensuite, la TBE se nourrit principalement 
d’arbres matures puisque le feuillage des jeunes individus est composé d’une plus forte 
concentration de certains éléments, comme les tannins, qui réduit leur qualité nutritive (Bauce et 
al. 1994; Bergeron et al. 1995; Deslauriers et al. 2018). C’est pour ces raisons, en plus d’avoir une 
plus grande valeur économique, que les efforts en recherche sont principalement axés sur les effets 
et les conséquences de la TBE sur les arbres matures. 
Bien que l’insecte préfère les arbres matures, des études récentes démontrent que la régénération 
peut aussi être affectée sévèrement lors d’une épidémie (voir Figure 1.3) (e.g. Cotton-Gagnon 
2017; Lavoie et al. 2019; Nie et al. 2019). Malgré le manque de connaissances au sujet des facteurs 
qui influencent la défoliation de la régénération, quelques études ont confirmé une différence de 
défoliation selon la hauteur des semis, la composition en essence et la densité du peuplement 
mature (Ruel et Huot 1993b; Bognounou et al. 2017; Nie et al. 2018). De plus, Swaine (1933) a 
démontré que les semis en sous-couvert et en condition ombragée ont une moins grande résistance 
à la défoliation et subissent plus de mortalité.  
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Figure 1.3. État de la défoliation de la régénération de sapin baumier (A) et de l’épinette noire 
(B-C). Janie Lavoie, 2017 
Les régimes des perturbations naturelles sont complexes, varient à différentes échelles et incluent 
l’interaction entre plusieurs éléments. L’étude de l’impact de la TBE sur la régénération est encore 
à son début et beaucoup de questions restent encore à aborder pour mieux comprendre la 
vulnérabilité des semis aux épidémies. En somme, avec l’importance de la régénération dans la 
pérennité des écosystèmes forestiers, l’ajout de connaissances dans ce domaine doit faire partie des 
priorités afin de prédire la réponse de la forêt à cette perturbation, spécialement dans un contexte 
de changement climatique où les régimes des perturbations naturelles seront modifiés (Gauthier et 
al. 2014; Gauthier et al. 2015).  
1.2.2 Aménagement forestier 
L’exploitation forestière est une perturbation anthropique majeure qui joue un rôle dans la 
dynamique forestière (Gauthier et al. 2008). Le secteur forestier a une place importante dans 
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l’économie fédérale et provinciale notamment par à la mise en valeur des produits sylvicoles. En 
2017, le secteur forestier a fourni un revenu public fédéral de 1,5 milliard de dollars et un revenu 
provincial de 0,3 milliard de dollars (National Forestry 2017). De plus, au Québec en 2017, ce 
secteur a fourni plus de 58 000 emplois (Ressources naturelles Canada 2018a). Au courant du 
dernier siècle, la demande en produits forestiers a augmenté, ce qui causa l’intensification des 
exploitations sylvicoles. Entre 1990 et 2017, plus de 24 millions d’hectares de forêt canadienne ont 
été récoltés, dont 86% en utilisant la méthode de coupe totale (National Forestry 2017). Le faible 
coût opérationnel ainsi que son haut rendement expliquent l’utilisation massive de cette technique, 
comparativement aux autres pratiques sylvicoles comme les coupes partielles. 
À long terme, l’utilisation de la coupe totale a eu comme effet de réduire la complexité des 
peuplements, notamment par la standardisation de l’âge des arbres, l’uniformisation de la 
composition des peuplements et la raréfaction de peuplements matures (Gauthier et al. 2008; Jetté 
et al. 2008; Larouche et al. 2013a; Nolet et al. 2017). De plus, la fragmentation et la dégradation 
des habitats engendrent la perte de productivité des écosystèmes forestiers (Fahrig 2003; Fischer 
et Lindenmayer 2007).  
La durabilité des pratiques sylvicoles est compromise en raison des effets négatifs qu’elles ont sur 
l’ensemble des processus écologiques des écosystèmes. C’est pourquoi l’aménagement forestier 
écosystémique (AFE) a été mis en place. Cette nouvelle approche consiste à réduire les contrastes 
entre les peuplements aménagés et les peuplements naturels, en se basant sur les perturbations 
naturelles spécifiques à chacun des écosystèmes. Ainsi, les processus écologiques qui suivent la 
coupe partielle se rapprocheront davantage de ceux qui accompagnent les perturbations naturelles 
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(Gauthier et al. 2009). L’AFE répond aux objectifs du développement durable en promouvant la 
résilience, la résistance et l’intégrité des écosystèmes grâce à l’utilisation de traitements sylvicoles 
durables (voir Figure 1.4) (Montoro Girona et al. 2016; Montoro Girona et al. 2017). Les coupes 
partielles font partie des nouveaux traitements sylvicoles qui ont été mis en place et qui permettent 
d’atteindre les objectifs d’aménagement durable des forêts, entre autres par le maintien des 
fonctions des écosystèmes (Bose et al. 2014; Montoro Girona 2017). La productivité des 
peuplements et leur vulnérabilité aux perturbations naturelles sont des facteurs clés pour l’industrie 
forestière. L’ajout de connaissances au sujet des éléments responsables de leur modification doit 
faire partie des priorités afin de permettre une exploitation durable de cette ressource.  
Figure 1.4. Vue aérienne d’une coupe totale (A) et d’une coupe partielle (B). Janie Lavoie, 2018 
  
11 
Quelques recherches ayant pour but l’évaluation des effets de la coupe partielle ont permis 
d’observer plusieurs aspects, tels que le maintien d’une structure d’âge inéquienne des peuplements 
(Archambault et al. 2003), l’effet sur la croissance radiale des arbres résiduels chez l’épinette noire 
(Pamerleau-Couture et al. 2015; Montoro Girona et al. 2017; Lemay et al. 2018; Montoro Girona 
et al. 2018b), leurs implications dans la conservation d’une quantité de bois mort suffisante pour 
le maintien de la biodiversité qui lui est associée (Fenton et al. 2013), les pertes occasionnées par 
le chablis (Ruel 1995; Larouche et al. 2007; Riopel et al. 2010; Montoro Girona et al. 2019) et 
plusieurs éléments qui touchent la régénération (Raymond 1998; Ruel et al. 2000; Thiffault et al. 
2004; Man et al. 2008; Montoro Girona et al. 2018b). Toutefois, beaucoup d’aspects restent à 
découvrir. En somme, les coupes partielles permettent de conserver une quantité suffisante d’arbres 
matures pour la production de graines, de maintenir un couvert forestier continu, de modifier le 
patron de déplacements du vent, de promouvoir la biodiversité et de garantir un rendement soutenu 
pour l’industrie forestière. Afin d’optimiser la réussite de l’implantation de l’aménagement durable 
de la forêt, il est important d’augmenter les connaissances au sujet des différences entre les 
traitements sylvicoles utilisés, surtout au niveau de leurs effets sur la régénération. Cela facilitera 
les prises de décision qui touchent les types de coupes à appliquer.  
1.2.3 Nouveaux outils et technologies en foresterie 
Aujourd’hui, une explosion technologique est en cours. La création et l'application de nouveaux 
outils seront révolutionnaires dans le domaine de la foresterie. La télédétection est une technique 
qui permet, entre autres, de déterminer la productivité des parcelles de terres agricoles et de faire 
des inventaires de la végétation (Khare et al. 2019). Dans le domaine de la foresterie, l’utilisation 
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de la télédétection permet d’effectuer des inventaires efficaces de haute résolution et de suivre le 
changement des peuplements, ce qui facilite la gestion des forêts (Ressources naturelles Canada 
2016b). Dans le contexte d’épidémie de la TBE, l’information obtenue par imagerie multispectrale 
permet d’identifier les niveaux de défoliation des peuplements (voir Figure 1.5). Celle-ci permet 
de prendre des images à différentes longueurs d’ondes. De ces photos, un indice de végétation par 
différence normalisée (NDVI) est créé en examinant la productivité primaire par comparaison entre 
l’émission de lumière visible réfléchie (VIS) et la lumière proche infrarouge (PIR) (Dubois 2003). 
Cette technique s’avère être une alliée importante pour la recherche dans le secteur forestier. Elle 
peut être utilisée pour faciliter l’acquisition de données importantes comme le potentiel de 
productivité des peuplements, la détection de maladies, la composition des peuplements et plus 
encore (Ressources naturelles Canada 2016a). 
Figure 1.5. Survols expérimentaux par drone pour la création de l’indice de végétation des 
peuplements. Janie Lavoie, octobre 2018  
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1.3 Objectifs et hypothèses 
L’objectif principal du projet est d’évaluer l’impact de la TBE sur la régénération dans deux types 
de peuplement, soit des peuplements purs d’épinette noire et des peuplements mixtes (dominés par 
l’épinette noire (> 75 %) et codominés par le sapin (> 25 %)) ayant subi différents types de coupes 
(coupe totale et coupe partielle), dans la région de la Côte-Nord. Pour ce faire, le taux de défoliation 
global du feuillage des semis a été évalué en fonction des caractéristiques des peuplements : (i) 
type de peuplement et (ii) le type de coupe. Ensuite, la défoliation a été évaluée selon les 
caractéristiques propres aux semis soit (iii) l’espèce, (iv) la localisation spatiale et (v) la hauteur. 
Finalement, la défoliation des peuplements a été déterminée selon (vi) les caractéristiques des 
peuplements en utilisant les indices de végétation et la défoliation globale des arbres matures. 
Les hypothèses de l’étude sont : 
(i) En raison d’une plus grande abondance de sapin, la concentration de ressources 
alimentaires pour la TBE sera plus abondante dans les peuplements mixtes d’épinette 
et de sapin que dans les peuplements purs d’épinette noire, ce qui engendrera une plus 
forte défoliation de la régénération (Su et al. 1996). 
(ii) Les semis des peuplements ayant subi la coupe totale seront plus défoliés puisque dans 
cette condition, la faible présence de forêt résiduelle ne permettra pas une protection 
suffisante offerte par les arbres matures. Par conséquent, cette condition occasionnera 
un plus grand taux de défoliation de la régénération qu’en contexte de coupes partielles 
(Nealis et Régnière 2004). 
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(iii) La défoliation des semis variera selon l’espèce. Les semis de sapin seront plus affectés 
que les semis d’épinette noire, en raison de leur synchronisme phénologique avec 
l’émergence des larves de TBE (MacLean 1980).  
(iv) La distance des semis aux peuplements résiduels aura un rôle dans le taux de 
défoliation du feuillage de la régénération. Les semis près de la forêt mature (coupe 
totale) et présents à l’intérieur des bandes résiduelles (coupe partielle) seront moins 
affectés par la TBE en raison de la protection offerte par les arbres matures via 
l’interception des larves avant qu’elles atteignent la régénération (Bouchard et al. 
2018).  
(v) Les semis plus grands auront un taux de défoliation plus élevé puisqu’ils ont une plus 
grande surface foliaire qui permet d’intercepter les larves de la TBE, ce qui occasionne 
un effet de protection pour les plus petits semis (Régnière et Fletcher 1983).  
(vi) La défoliation des arbres matures diffèrera selon le type de peuplement. Le stress 
occasionné par la défoliation réduit l’activité chlorophyllienne, donc, les arbres moins 
défoliés auront des valeurs de NDVI plus élevées que ceux ayant subi de sévères 
défoliations (Taiz et al. 2015). Ainsi, les peuplements purs auront des valeurs 




DOES THE TYPE OF SILVICULTURAL PRACTICE INFLUENCE 
SPRUCE BUDWORM DEFOLIATION OF SEEDLINGS? 
 
 
Janie Lavoie1, Miguel Montoro Girona2,3, Guillaume Grosbois2,4 and Hubert Morin1  
 
 
1 Département des Sciences Fondamentales, Université du Québec à Chicoutimi, 555 boul de 
l’Université, Chicoutimi, QC G7H 2B1, Canada  
2 Institut de Recherche sur les Forêts, Université du Québec en Abitibi-Témiscamingue, Campus 
of Amos, 341 Rue Principal Nord, Amos, QC J9T 2L8, Canada 
3 Restoration Ecology Research Group, Department of Wildlife, Fish and Environmental Studies, 
Swedish University of Agricultural Sciences (SLU), Skogsmarksgränd, 907 36 Umeå, Sweden 
4 Dept. Aquatic Sciences and Assessment, Swedish University of Agricultural Sciences (SLU), 




In 2018, more than 8 Mha was affected by spruce budworm [Choristoneura fuminera (Clem.)] 
(SBW) in Quebec (Canada). Many studies addressed factors involved in defoliation caused by 
SBW on mature stands, while factors involved in defoliation of the regeneration are neglected. 
However, during the last decades, intensive forest exploitation practises in Canadian boreal forests 
has provided a large surface composed by trees at young development stage. Regeneration is a 
major topic in Forest Ecology because it represents the future forests. To evaluate the impact of 
stand type, harvesting methods and natural factors (regeneration species, spatial location and 
height) on the defoliation sustained by regeneration, 20 stands were sampled on the North Short 
region of Quebec (Canada). The results show that regeneration of mixed stand, regeneration in 
clearcutting, balsam fir regenerations and taller regenerations are more defoliated. This study 
demonstrated that harvesting methods influence defoliation severity of regeneration. With climate 
change, intensity and severity of SBW outbreaks are expected to increase, and thus our results will 
help future forest management strategies to select harvesting methods that will mitigate defoliation 
intensity of conifer seedlings during insect outbreak periods. 
2.2 Introduction  
Natural and anthropic disturbances are key elements in forest ecosystem dynamics, structure, and 
composition (Seidl et al. 2017; Montoro Girona et al. 2018a; Labrecque-Foy et al. 2020). Fire, 
windthrow, and insect outbreak are the most common natural disturbances in the boreal forest 
(Ulanova 2000; De Grandpré et al. 2018b; Ressources naturelles Canada 2018c). Although human 
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activities, such as oil and gas extraction and hydroelectric development, also affect the boreal 
forest, the main disturbance remain forest harvesting (Schindler et Lee 2010; Gauthier et al. 2015). 
The boreal forest covers 14% of the world land area and provides more than 33% of the world’s 
harvested timber; sustainable forest management of this biome is vital (Ressources naturelles 
Canada 2018c). The immediate challenge, therefore, is to balance forest harvesting, biodiversity 
conservation, and climate change uncertainties for this biome (Ressources naturelles Canada 
2018c). 
Insect outbreaks and harvesting are major drivers within forest landscapes because of their major 
ecological and economic consequences. Spruce budworm (Choristoneura fumiferana (Clem); 
SBW) outbreaks represent the most important natural disturbance in terms of affected area—even 
more than fire—in the eastern North American boreal forest (Blais 1983). In 2019, more than 9 
million ha of the boreal forest in Quebec (Canada) was affected by a SBW outbreak (MFFP 2019), 
an areal extent equivalent to the area of the state of Maine (USA). Forest damage occurs when 
SBW larvae feed repeatedly on the annual foliage of mature balsam fir (Abies balsamea (L.) Mill.), 
white spruce (Picea glauca (Moench) Voss.), and black spruce (Picea mariana (Mill.) BSP), which 
leads to radial growth suppression and tree mortality (Blais 1958; Blais 1962; MacLean 1980). 
SBW is therefore responsible for marked losses in forest productivity with an important effect on 
economic activities.  
The last decades have been marked by a heightened global demand for wood and wood products. 
In response, harvesting practices have intensified and this anthropogenic pressure on the boreal 
forest has increased (Jetté et al. 2008; Montoro Girona 2017). Between 1990 and 2016, the 
  
18 
harvested area within Canada reached 24 million ha, of which more than 20 million ha (83%) was 
harvested using clearcutting methods (National Forestry 2017). Consequently, much of the North 
American boreal forest currently exists at an early developmental stage. Stand renewal is key to 
ensuring the persistence of forest ecosystems, and the establishment of regeneration can be 
compromised by the loss of seed-trees owing to high rates of tree mortality.  
With a high harvest volume and low operational costs, clearcutting represents the most widely 
applied harvest practice in the Canadian boreal forest. Clearcutting, however, leads to a simplified 
stand structure, a decline in habitat diversity, an increase in landscape fragmentation, and a 
decrease in stand productivity (Fischer et Lindenmayer 2007; Puettmann et al. 2015). To reduce 
the negative effects of clearcutting, ecosystem-based management has developed and proposes 
partial cutting as alternative harvesting approach within the boreal forest. Partial cutting attempts 
to reduce differences between natural and managed ecosystems to ensure ecosystem integrity, 
biodiversity conservation, and long-term sustainability (Gauthier et al. 2009; Montoro Girona et 
al. 2016; Montoro Girona 2017). Partial cutting involves harvesting a lower volume of timber, 
limiting the number and size of openings in the canopy. This practice helps shade-tolerant species, 
as black spruce and balsam fir, to establish in the understory (Montoro Girona 2017). The effects 
of harvesting intensity on radial growth response, tree mortality, and tree regeneration success are 
well studied (Pamerleau-Couture et al. 2015; Montoro Girona 2017); however, no studies have yet 
documented the effects of silvicultural practices on seedling defoliation. 
Although SBW prefers mature trees, recent studies confirm that regeneration can experience 
defoliation in cases where mature trees are severely affected (Cotton-Gagnon et al. 2018; Lavoie 
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et al. 2019). On the other hand, information remains limited regarding the susceptibility and 
vulnerability of conifer seedlings to SBW and the factors affecting defoliation intensity. This lack 
of information is present despite regeneration being the main mechanism of tree stand renewal 
(Morin et Laprise 1997). Seedling defoliation can be affected by several ecological factors, 
including tree species, stand type, stand density, height class, and seedling spatial distribution. An 
improved understanding of the factors that affect the defoliation of regeneration is vital for ensuring 
the sustainable management of the boreal forest. Under global change scenarios, SBW outbreaks 
are likely to increase in severity and frequency, thereby affecting tree mortality. Therefore, 
understanding the effects of SBW on regeneration in North American boreal forests must be a 
priority (Candau et Fleming 2011; Navarro 2013; Seidl et al. 2017). 
Given the lack of research involving the interaction of multiple disturbances, we investigated the 
effect of harvesting methods on the severity of SBW-related defoliation severity on conifer 
regeneration in the eastern Canadian boreal forest. We aimed specifically to measure the defoliation 
of balsam fir and black spruce seedlings, on the basis of stand characteristics attributes, in relation 
to stand type (pure black spruce stand or mixed black spruce–balsam fir stand), harvesting method 
(partial cutting or clearcutting), and seedling characteristics (species, spatial localisation, and 
height class). We predicted that (1) the higher balsam fir density in mixed stand will increase 
defoliation of the regeneration, (2) the lower overstory density of the clearcutting stands will 
increase seedlings defoliation, (3) as the most susceptible and vulnerable species, balsam fir 
regeneration will experienced higher defoliation, (4) Seedlings inside the residual strip (within 
partial cutting) or nearer mature stand (within clearcutting) would experience less defoliation 
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because of the protection effect offers by mature trees and (5) taller seedlings are expected to 
experience higher defoliation than smaller seedlings. 
2.3 Material and methods  
2.3.1 Study area 
We conducted our study in the boreal forest of the North Shore region in Quebec (Canada). The 
study area extended from 49.9N to 49.7N and 69.8W to 69.5W, covering 588 km2 in the black 
spruce–feather moss bioclimatic domain (Saucier et al. 1998) (Figure 2.1). In 2019, the North 
Shore region was the most SBW-affected region in Quebec in terms of area with more than 3.6 
million ha damaged, which is 0.7 million ha more affected than in 2014 (2.9 million ha) (Figure 
2.1B) (MFFP 2015; MFFP 2019). The study region has been intensively managed over the last 
decades, 48 493 km2 of the forest surface was harvested which represent 55% of the area subjected 
to forestry exploitation in this region. Clearcutting has been the main harvesting method in these 
exploited regions (Bureau du forestier en chef 2015) (Figure 2.1C-D). Regional climate is 
subhumid subpolar with a short growing season of the vegetation (140 days) (Rossi et al. 2011), 
an annual mean temperature between -2.5 and 1.0 C (Morneau et Landry 2007), and average 
annual precipitation ranges between 1200 and 1300 mm (MDDELCC 2018). At the sites, the 
average slope is 8%, surface deposits are mainly thick glacial till, and rocky outcrops are composed 





Figure 2.1. (A) Study area in the province of Quebec, Canada; (B) SBW defoliation severity in 
2018 based on aerial survey data (MFFP 2018a) in the North Shore region of Quebec; (C) 
Harvesting methods used in the study area (MFFP 2018b); (D) Location of experimental plots; 
stands were selected according to stand characteristics, i.e., stand type as pure black spruce 
(diamonds) or black spruce–balsam fir mixed (circles) stands, and harvesting method, i.e., 
clearcutting (grey) or partial cutting (orange) 
2.3.2 Experimental Design 
We selected 20 sites within an area that was recently affected by SBW. Our selection relied on the 
forest inventory data of the Quebec Ministry of Forestry, Wildlife, and Parks (Gouvernement du 
Québec 2016; MFFP 2017) and two main criteria: 1) stand type and 2) harvesting method (Figure 
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2.1). We selected two stand types on the basis of species composition: pure and mixed forests. Pure 
stands contain black spruce covering ≥75% of the basal area. Mixed stands include black spruce 
representing at least 50% of the stand basal area and balsam fir as a codominant species with at 
least 25% of the stand basal area (Figure S1). The selected harvesting methods were clearcutting 
and partial cutting. Within each stand type, we selected five replications for each harvesting 
method. All study sites had been harvested between 2000 and 2008. We also selected one untreated 
stand per site as a control plot. We undertook an exhaustive exploration of the study area before 
our data collection to ensure stand homogeneity among the selected study sites and to confirm the 
accuracy of our selection criteria. 
2.3.3 Measurements and Data Compilation  
To ensure a similar level of outbreak severity between both harvesting methods, we evaluated the 
overall defoliation of mature trees at each site. For these measurements—all sampling occurred in 
in the summer 2018—we randomly selected 30 mature trees and then estimated the percentage of 
defoliated needles over total foliage (Figure 2.3). To improve the accuracy of the results, we also 
conducted a complementary evaluation using the physical status of the trees on the basis of the 
radiance of the solar radiation fraction absorbed by plants during photosynthesis. In October 2018, 
a Matrice 210 aircraft (DJI, Shenzhen, China, 2017) imaged 150 m2 of each plot at 90 m from the 
ground with a camera model ZenMuse X4S (DJI, Shenzhen, China, 2016). To acquire multispectral 
images, we used a RedEdge 3 multispectral camera (MicaSense, Seattle, USA, 2015) with five 
spectral bands: blue (475 nm), green (560 nm), red (840 nm), near infrared (NIR; 840 nm), and red 
edge (717 nm). We used untreated control plots to generate a normalized difference vegetation 
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index (NDVI); the index is based on differences in the spectral response between near infrared 
(NIR) and red (R). The NDVI value ranged between -1 and +1, where 0 corresponds to bare ground 
without vegetation and 0.9 indicates the highest possible density of healthy vegetation (NASA 
2000). When foliage is healthy, vegetation absorbs more visible light and reflects a large percentage 
of NIR light, which explains the high ratio. In contrast, unhealthy vegetation reflects a greater 





Multispectral image processing was performed using Agisoft Photoscan (Agisoft 2018). We used 
an average of 1 250 images per stand (250 per spectral band) to produce multi-band ortho-imagery. 
To simplify the analyses, we randomly selected 36 mature trees per site (total = 720 trees) with 
ArcGIS (ArcGIS 2012). For all trees, NDVI values were computed for each pixel, and we 
calculated the average value per tree using RStudio 1.2.5 software (R Development Core Team 
2016).  
We undertook an inventory of seedlings after the seasonal SBW defoliation of 2018. We 
established a 20 m2 rectangular control plot (10 m × 2 m) in each untreated stand (Figure 2.2). 
Within clearcutting sites, we set up two 60 m2 rectangular plots (30 m × 2 m) within the 
harvested area. In partial cutting stands, we established a 60 m2 rectangular plot (30 m × 2 m) 
in the harvested area for each study site.  
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Figure 2.2. Schematic representation of a sampling plot in clearcutting, control, and partial 
cutting stands. Positions are defined as: T = trail, E = edge and RS = residual strip. The blue and 
orange rectangles represent the sampling plot in the control (20 m2) and the cutting (60 m2) areas, 
respectively. Janie Lavoie, 2020 
We measured each conifer seedling located within the established plots during summer 2018 
(after the seasonal SBW defoliation). We recorded species, height, and the existing cumulative 
defoliation (Table 2.1). Cumulative defoliation, as a measure of the severity of SBW-related 
defoliation, was evaluated as the percentage of defoliated needles over total foliage (Figure 2.3) 
(Hunter 1990). We divided height measurements into five classes: (1) 0–14.9 cm, (2) 15–29.9 cm, 
(3) 30–44.9 cm, (4) 45–100 cm, and (5) ≥101 cm.  
  
25 
We also recorded the spatial location of each seedling. For all seedlings within the clearcutting 
plots, we measured the distance between the seedling and the mature stand. We defined distance 
classes in the clearcutting plots as near (residual stand ≤10 m distance from seedling to stand), 
intermediate (10.1–20.0 m), and distant (20.1–30.0 m). To represent the spatial heterogeneity of 
partial cutting stands, we sampled seedlings from the locations identified as:  trail (T), edge (E), 
and residual strip (RS). 
Table 2.1. Seedling characteristics by species, height, and spatial location. Spatial locations 
within clearcutting plots correspond to distance (C = control, N = near, I = intermediate, and D = 
distant) and position element (C = control, T = trail, E = edge and RS = residual strip) refers to 



















≥100.1 C/C N/T I/E D/RS 
Clearcutting              
Pure black 
spruce stand Black spruce 684 4 60 103 194 323 158 184 178 164 
  
Balsam fir 36 0 0 4 4 28 4 3 19 10 
  
Total 720 4 60 107 198 351 162 187 197 174 
 Mixed stand Black spruce 490 12 64 76 110 228 113 138 150 89 
  
Balsam fir 407 37 84 55 49 182 124 112 80 91 
  
Total 897 49 148 131 159 410 237 250 230 180 
 
Total 1617 53 208 238 357 761 399 437 427 354 
Partial cutting  
            
Pure black 
spruce stand Black spruce 2134 667 759 350 246 112 221 1118 530 265 
  
Balsam fir 377 70 133 47 53 74 140 76 67 94 
  
Total 2511 737 892 397 299 186 361 1194 597 359 
 Mixed stand Black spruce 482 46 131 89 92 124 88 146 123 125 
  
Balsam fir 429 49 84 79 75 142 91 125 70 143 
  
Total 911 95 215 168 167 266 179 271 193 268 




Figure 2.3. Methodology used to estimate the cumulative defoliation (adapted from (Lavoie et 
al. 2019). Defoliation varied between 0% to 100%; light green branches represent defoliation and 
dark green branches represent unaffected foliage. Janie Lavoie, 2020 
2.3.4 Data Analysis 
We conducted a permutational multivariate analysis of variance (PERMANOVA) based on a 
Euclidian distance matrix (Anderson 2001). PERMANOVA analysis evaluated the effects of stand 
type, harvesting method, species, height, spatial location (distance or position), and their 
interactions on seedling defoliation. We compared NDVI between stand types and harvesting 
method. When factors were significantly dissimilar (p < 0.05), we ran post hoc permutational t-
tests to highlight pairwise differences among levels. The analyses were performed on Type II sum 
of squares with 199 permutations of residuals under a reduced model using Primer 6.1.16 




We conducted separate tests for each seedling species to reduce the overestimation of black spruce 
defoliation induced by high balsam fir defoliation. We also ran separate analyses for the spatial 
distribution of seedling to evaluate the distance effect (clearcutting) and the position effect (partial 
cutting) because of the differences in the post-harvesting stand structures.  
2.4. Results 
2.4.1 Effect of stand type and harvesting method on stand defoliation  
We evaluated stand defoliation through NDVI and the overall defoliation of mature trees. NDVI 
values differed according to stand type (Table 2.2a; Figure S2A). When mature tree experienced 
lower defoliation, the NDVI ration is higher due to the greater absorption of the visible light and 
higher reflection of the NIR light of the healthy foliage, unlike more affected trees whom reflected 
higher visible light than NIR leading to lower ratio (Taiz et al. 2015). Black spruce stands had 
significantly higher mean NDVI values (0.70) than mixed stands (0.64; F1.716 = 85.92, p = 0.005). 
NDVI did not differ between harvesting methods (Figure S2B; mean: 0.62; F1.716 = 0.01, p = 0.89). 
We identified a significant interaction between the stand type and harvesting method from the 
NVDI values (F1.716 = 33.08, p = 0.005; Figure S2C). NDVI values also showed that clearcutting 
pure black spruce stands were less affected (0.72) than pure stands in partial cutting (0.68; t = 4.59; 
p = 0.005). NDVI values obtained for mixed stands subjected to clearcutting (0.62) were lower 
than those obtained for partial cutting stands (0.66; t = 3.72; p = 0.005). 
Similar patterns were observed for overall stand defoliation. Mixed stands had 1.7× greater 
defoliation than pure black spruce stands, with mean defoliation levels of 66% and 39%, 
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respectively (F1.381 = 116.83, p = 0.005; Table 2.2b; Figure S3B). Both harvesting methods affected 
mature trees equally, with a mean defoliation of 47% (F1.381 = 0.01, p = 0.73; Figure S3B). We 
identified a significant interaction between the stand type and harvesting method for the defoliation 
of mature trees (F1.381 = 40.84, p = 0.005; Figure S3C). Pure black spruce stands were affected 
equally by clearcutting and partial cutting, each with a mean defoliation of 39% (t = 0.63; p = 
0.515). Both harvesting methods also had a similar effect on mixed stands, each with a mean 
defoliation of 66% (t = 1.54; p = 0.1).  
Table 2.2. Results of permutational multivariate analysis of variance (PERMANOVA) for the (a) 
normalized difference vegetation index (NDVI) and (b) overall defoliation of mature trees for 
stand type, harvesting method, and interaction of stand type × harvesting method 
Notes: Fixed factors: stand type (2 levels); harvesting methods (2 levels). Number of permutations: 
199. df: degrees of freedom; SS: sum of squares; MS: mean squares; P(perm): significance; 
a
 = p 
<0.01 
2.4.2 Effect of stand type and harvesting method on seedling defoliation 
The effect on seedlings differed between stand types (Table S1D). Black spruce seedlings were 
more than twice as affected in mixed stands (23%) than in pure black spruce stands (10%; F1.3666 
 
Factors df SS MS Pseudo-F P(perm) 
a) NDVI  
     
 
Stand type 1 0.71009 0.71009 85.924 0.005
a
  
Harvesting method 1 0.0001091 0.0001091 0.013196 0.89  
Stand type × harvesting method 1 0.27339 0.27339 33.081 0.005
a
  
Residuals  716 5.9171 0.0082642 
 
  
Total 719 6.9007 
 
  
b) Overall defoliation 
     
 
Stand type 1 58018 58018 116.83 0.005
a
  
Harvesting method 1 74,431 74.431 0.14988 0.73  
Stand type × harvesting method 1 60850 20283 40.844 0.005
a
  
Residuals  381 189210 496.6 
  
 
Total 384 250060 
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= 79.72; p = 0.005; Figure 2.4A), whereas balsam fir seedlings were 1.6× more affected in mixed 
stands (47%) than in pure black spruce stands (29%; F1.1223 = 69.26; p = 0.005; Figure 2.4B).  
Harvesting methods influenced the degree of seedling defoliation (Figure 2.4C–D; Table S1D). 
For both species of seedling, clearcutting resulted in greater defoliation than partial cutting. 
Clearcutting also affected black spruce seedlings 3× more (24%) than those in partial cutting (8%; 
F1.3666 = 7.24; p = 0.01). Balsam fir seedlings were twice as defoliated in clearcutting plots (42%) 
than partial cutting plots (20%; F1.1223 = 14.93; p = 0.005). Interactions between stand type and 
harvesting method were not significant for black spruce seedlings (F1.3666 = 2.21; p = 0.19), 
whereas these interactions were significant for balsam fir seedlings (F1.1223 = 11.13; p = 0.005). 
Balsam fir seedlings associated with clearcutting presented similar levels of defoliation for both 
stand types (t = 1.34, p = 0.175; 54% in pure black spruce stands and 46% in mixed stands). Balsam 
fir seedlings in clearcutting plots, however, were more affected than balsam fir seedlings in partial 
cutting plots (t = 2.69; p = 0.015). Finally, in the partial cutting plots, balsam fir seedlings in mixed 
stands experienced greater defoliation than in pure black spruce stands (t = 10.225, p = 0.005; 38% 
for mixed, 17% for pure black spruce). 
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Figure 2.4. Defoliation levels (%) for black spruce and balsam fir seedlings in relation to stand 
type, harvesting method, and the combined stand characteristics (harvesting method + stand 
type). Different letters represent significant differences between levels (p < 0.05), following A > 
B > C > D 
2.4.3 Effect of seedling characteristics on defoliation 
Seedling characteristics also influenced the level of defoliation (Table S1). Balsam fir seedlings 
were 2.7× more defoliated than black spruce seedlings (F1.4925 = 755.26; p = 0.01) —mean 
defoliation of 35% and 13% for balsam fir and black spruce, respectively. 
Seedling defoliation differed between distance classes in the clearcutting plots (black spruce: F3.1166 
= 27.83, p = 0.005; balsam fir: F3.435 = 7.75, p = 0.005; Figure 2.5A–D). When we combined stand 
types, black spruce seedlings within the near, intermediate, and distant classes presented similar 
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levels of defoliation, with a mean defoliation of 27% (t = 1.59, p = 0.12). All values were, however, 
higher than the control (13%, t = 6.18, p = 0.005). For balsam fir, defoliation with all stand types 
combined most affected the distant class, at an average defoliation of 59% (t = 2.35, p = 0.02). 
Defoliation of balsam fir seedlings in the near class was greater than in the control plots, with mean 
defoliations of 49% and 38%, respectively (t = 2.34, p = 0.005). Seedlings within the intermediate 
class were as affected than seedlings within control plots and near class with a mean defoliation of 
44% (t = 1.49, p = 0.165). For both seedling species, we did not observe an interaction between 
stand type and distance class (black spruce: F3.1166 = 0.97, p = 0.455; balsam fir: F3.435 = 1.03; p = 
0.380). 
For both species, when stand types were combined, the seedling defoliation intensity differed 
between position classes in the partial cutting plots (Figure 2.5E–H; black spruce: F3.2472 = 16.558, 
p = 0.005; balsam fir: F3.790 = 7.79, p = 0.005). Black spruce seedlings in the residual strip 
experienced the highest defoliation (average 14%, t = 2.78, p = 0.01). Seedlings in the control and 
edge zones experienced equal levels of defoliation (10% and 9%, respectively, t = 0.38, p = 0.73), 
although at levels higher than for seedlings in the trail zone (5.5%, t = 2.80, p = 0.005). Balsam fir 
seedlings in the residual strip had higher levels of defoliation than in the other position zones (35%, 
t = 2.25, p = 0.035), except for trail (32%; t = 0.95, p = 0.355). Balsam fir seedlings in the trail and 
edge zones were equally affected (32% vs 27%, respectively, t =1.47, p = 0.155). All positions in 
the partial cutting plots experienced greater defoliation than the control zone (19%, t = 3.02, p = 
0.015). The interaction between stand type and position classes affected black spruce seedling 
defoliation (black spruce: F3.2472 = 3.92, p = 0.005; balsam fir: F3.790 = 3.92, p = 0.02). For all 
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position classes, black spruce seedlings in pure black spruce stands had lower levels of defoliation 
than those in the mixed stands (6% vs 19%; t = 15.01, p = 0.005; Figure 2.5G). A similar 
observation is possible for balsam fir seedlings excepted for seedlings in the residual strip of pure 
stands which experience similar defoliation as seedling within mixed stand located in the control 




Figure 2.5. Defoliation levels (%) of black spruce and balsam fir in clearcutting plots in relation 
to (A–D) seedling distance from mature stands for all black spruce (A) and balsam fir (B) stand 
types combined, as well as for different stand types (C–D). Defoliation levels (%) of black spruce 
and balsam fir within partial cutting plots in relation to seedling position for all black spruce (E) 
and balsam fir F) stand types combined, as well as for different stand types (G–H). Different 
letters represent significant difference between levels (p < 0.05), following A > B > C > D 
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We observed a positive correlation between defoliation level and height class for both species 
(Figure 2.6; black spruce: F4.3666 = 321.76, p = 0.005; balsam fir: F4.1223 = 230.91, p = 0.005), and 
the interaction between height class and stand type affected both species (black spruce: F4.3666 = 
16.04, p = 0.005; balsam fir: F4.1223 = 11.16, p = 0.005). For each height class, mixed stands had 
generally higher levels of seedling defoliation than those of pure black spruce stands (black spruce: 
t = 0.90, p = 0.335; balsam fir: t = 1.89, p = 0.045), and defoliation was correlated positively with 
height class. The defoliation of black spruce seedlings varied between 2% and 35% in pure black 
spruce stands, whereas defoliation in mixed stands ranged between 5% and 40%. Balsam fir 
seedling defoliation in pure black spruce stands varied between 6% and 43%, whereas in mixed 
stands, the balsam fir seedlings experienced defoliation levels between 3% and 69%. We did not 
observe any significant differences between the harvesting methods for the height classes of both 
species (black spruce: F4.3666 = 2.13, p = 0.105 and balsam fir: F4.1223 = 0.56, p = 0.715). 
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Figure 2.6. Seedling defoliation level (%) for black spruce and balsam fir between seedling 
height classes in relation to seedling species, stand type, and harvesting method. (A–B) Seedling 
height class vs. seedling species with all harvesting methods and stand type combined; (C–D) 
seedling height class vs. seedling species and stand type; (E–F) Seedling height class vs. seedling 
species and harvesting method. Different letters represent significant differences between levels 




Over the last millennia, the Canadian boreal forest has been affected by SBW outbreaks, which 
have contributed to shaping forest dynamics (Morin 1994; Montoro Girona et al. 2018a). Most 
research on SBW has focused solely on the effects of SBW outbreaks on mature stands while 
neglecting their effect on regeneration (Bauce et al. 1994; Nie et al. 2018). In the last decades, 
intensive use of clearcutting as the main harvesting method had resulted in a vast territory to 
become occupied by young stage stands (National Forestry 2017). The economic and ecological 
consequences of this intense use of clearcutting has led to a reconsideration of existing paradigms 
in forest management and the development of novel management methods, such as partial cutting, 
to ensure the sustainability of silvicultural activities and long-term forest productivity (Gauthier et 
al. 2009). Thus, understanding the relationship between SBW outbreaks and harvesting methods 
in regard to the severity of defoliation of seedlings is vital for optimizing long-term forest 
management strategies. For this reason, our study represents a major contribution in providing a 
diagnosis of defoliation severity on conifer regeneration for the two main harvesting methods used 
within the Canadian boreal forest. 
2.5.1 Stand characteristics 
2.5.1.1 Stand types 
Stand type—in this study referring to pure black spruce or black spruce–balsam fir mixed stands—
plays a major aspect associated with role in determining a forest’s resilience to natural disturbances, 
such as fire, windthrow, and insect outbreaks (MacLean et MacKinnon 1997). It is also a key factor 
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in many ecological processes, including natural succession and stand development. Stand type has 
a major influence on mature tree susceptibility and vulnerability to SBW defoliation, also 
confirmed by our observations of defoliation in mature trees and the resulting NDVI values 
(MacLean 1980; Su et al. 1996; Colford-Gilks et al. 2012). We also observed that stand type 
influenced the level of defoliation of seedlings. The total number of SBW larvae per unit of plant 
increases with an increasing proportion of balsam fir, its preferred host in the canopy, favouring 
greater defoliation (MacLean et al. 1996; Nealis et Régnière 2004). Mature trees and seedlings are, 
therefore, subjected to a greater defoliation in mixed stands than in pure black spruce stands 
(MacLean et MacKinnon 1997). 
2.5.1.2 Harvesting methods 
Intensive harvesting affects regeneration, canopy dynamics, as well as other ecological processes, 
including seed dispersion, growth, and tree mortality. Many of these factors affect and are 
influenced by SBW defoliation because of the modification of the canopy characteristics also has 
consequences for egg abundance and larval dispersion within canopy (Régnière et Fletcher 1983). 
For sustainable ecosystem-based management, factors affecting forest productivity (e.g. natural 
and anthropic disturbance regimes) and SBW life cycles must be considered conjointly (Martin et 
al. 2020). 
We observed that silvicultural treatments significantly affected the severity of seedling defoliation 
(Figure 2.4). Harvesting intensity influences stand density, a critical driver in SBW ecology, by 
affecting the exposure of seedlings to egg deposition and larval dispersion within the canopy and 
among individual trees (Greenbank 1957). During oviposition, a female SBW selects the most 
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easily accessible branches and locations where exposure to light radiation is high—generally in the 
upper crown of the tallest trees (Régnière et Fletcher 1983; Fry et al. 2009; Eveleigh et Johns 2014). 
Thus, in denser overstory, such as within untreated and partial cutting stands, seedlings are less 
susceptible to egg depositing by SBW. The result is less defoliation relative to seedlings in 
clearcutting stands, where much of this canopy has been removed.  
Larval dispersion between the canopy and individual branches follows two main trajectories; (i) a 
voluntary vertical dispersal where larvae move from the upper to lower branches, via gravity, over 
a short distance and (ii) an involuntary horizontal dispersal where larvae are carried by the wind 
over a long distance before being intercepted by vegetation; (Greenbank 1957; Régnière et Fletcher 
1983; Johns et Eveleigh 2013). For voluntary vertical dispersal, SBW larvae are intercepted by 
lower branches after falling from the upper branches (Ruel et Huot 1993a). As observed for western 
spruce budworm (Choristoneura occidentalis Freeman) and the Douglas-fir tussock moth (Orgyia 
pseudotsugae McDunnough), after forest harvesting, larvae moved from the remaining overstory 
to the understory because of the absence of an overstory to intercept them (Cooke et al. 2007). In 
involuntary horizontal dispersal, stand density affects the distance travelled by larvae. In denser 
stands, SBW larvae can be intercepted relatively quickly by nearest the surrounding vegetation as 
opposed to sparse stands where distances are greater before larvae can reach the canopy (Régnière 
et Fletcher 1983). For both scenarios, the lower branches of the overstory intercept falling larvae 
before they reach the understory. Thus, the overstory provides a protector effect for the understory. 
In clearcutting, harvesting intensity affects more than 90% of the stand basal area (Poulin 2013); 
this intensity is 50% in partial cutting (Montoro Girona 2017). Clearcutting removes the protector 
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effect, and seedlings therefore experience greater defoliation. In contrast, residual trees in partial 
cutting stands ensure greater stand density to protect seedlings from SBW defoliation (Régnière et 
Fletcher 1983). 
Additionally, the regeneration process differs between the two harvesting methods. An elevated 
harvesting intensity, such as in clearcutting, decreases seed-trees and leads to less seed-sourced 
regeneration. Under partial cutting, the higher density of seed-trees provides new seedlings despite 
the harvesting activity and regeneration is also more abundant. Consequently, the main natural 
regeneration in clearcutting stands occurs through the pre-established advanced regeneration by 
layering (for black spruce) or seedlings (for balsam fir); partial cutting favours seed-sourced 
regeneration (Ruel 1989; Montoro Girona et al. 2017). Clearcutting would be expected to increase 
the level of defoliation because seedlings were pre-established before harvesting, therefore 
regeneration is taller and older in these plots than seedlings in partial cuttings (Ruel 1992; Ruel et 
al. 1998). Although our results show a clear effect of harvesting method on seedling defoliation 
level, we also detected complex interactions between stand type, harvesting method, and height 
class. Future studies must investigate these interactions and the drivers involved to improve our 
understanding. 
2.5.2 Factors influencing defoliation severity of regeneration 
2.5.2.1 Species 
Tree species determines the stand composition and therefore influences the susceptibility and 
vulnerability of a stand to SBW defoliation (Fuentealba et Bauce 2016; Nealis 2016). Our results 
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showed that seedling vulnerability to SBW defoliation differs between species. As expected, 
balsam fir seedlings experienced greater defoliation than black spruce seedlings. Balsam fir, white 
spruce, and black spruce are all equally susceptible to egg deposition, but larval survival differs 
between species, mainly due to phenological differences, i.e., balsam fir budburst occurs 10–14 
days before that of black spruce, which leads to greater defoliation and a higher vulnerability for 
balsam fir (Blais 1957; Nealis et Régnière 2004). Other mechanisms affect differences of 
susceptibility and vulnerability between species, including foliage biomass and foliage 
composition. For instance, black spruce has a greater foliage biomass than balsam fir, yet the 
nutritional quality of black spruce foliage is less suitable for SBW, thereby reducing larval 
performance (Blais 1957; Lambert et al. 2005; Ung et al. 2008). Black spruce is therefore less 
vulnerable to defoliation because the foliage of this species can tolerate a higher level of defoliation 
by a given SBW population compared to other species, such as balsam fir (Blais 1957). 
2.5.2.2 Seedling spatial location 
Changes to the canopy conditions created by harvesting alter seedling exposure to defoliation, 
SBW larval dispersion, seedling growth response, species distribution, and the type of regeneration 
(Montoro Girona et al. 2018b; Montoro Girona et al. 2019). Within our plots subjected to 
clearcutting, black spruce seedlings were more affected than those located within the control plot. 
Mature trees offer a protective effect to the understory by intercepting falling larvae, and this 
protection may explain the lower levels of defoliation for seedlings in the control plots (Ruel et 
Huot 1993a). Furthermore, the conditions within the understory are not ideal for egg deposition, 
and thus reduce further the risk of defoliation (Greenbank 1957; Régnière et Fletcher 1983; Hébert 
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et al. 1990; Fry et al. 2009; Eveleigh et Johns 2014). However, we did not observe a strong role 
for the distance from mature trees on the level of defoliation for regeneration. This lack of effect 
may be explained by the harvesting intervention not being conducted in the same year for all study 
plots (±4 years). Our study did not measure the variability in abundance of seedlings between plots, 
nor did we evaluate wind direction, seedling-sourcing, and the number of cumulative years of 
defoliation. Future studies require this information to better constrain the influence of spatial 
distribution on seedling defoliation. 
We did, however, observe an influence of spatial distribution on seedling defoliation in the partial 
cutting plots. In addition to the relationship between seedling exposition and defoliation, partial 
cuttings also exposed seedlings to others constraints, such as wind and seed-sourcing, which may 
influence the defoliation severity of seedlings. Seedlings experienced greater wind exposure along 
the edge of the harvest trail than within the residual strips; this difference affects the distance of 
larval dispersal and seedling growth response (Batzer 1968). Normally, taller seedlings located at 
the edge of the trail are more exposed to defoliation and should a priori experience greater 
defoliation; however, a greater exposition to wind also leads to lower seedling survival and/or 
higher larval transport by wind. Multiple studies have shown that increased windthrow in partial 
cutting stands can reduce the density of mature trees in residual strips, thereby increasing seedling 
exposure to defoliation (Ruel 1995; Thorpe et al. 2008; Cimon-Morin et al. 2010; Montoro Girona 
et al. 2019). Less protection from mature trees can also explain the greater defoliation of both 
species in the residual strips. As well, there is a strong association between seedling origin and 
seedling position in partial cutting plots. More than 80% of black spruce regeneration occurs by an 
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asexual layering-origin, and the success of black spruce seed-origin improves when mineral soil is 
exposed. For balsam fir, sexual regeneration becomes more effective as soil organic matter 
increases (Ruel 1989). Black spruce seedlings located in the residual strips are from asexual 
layering, whereas seedlings in the scarified trails are produced mainly from a sexual origin 
(Montoro Girona 2017). Therefore, seedlings located within the residual strips may be taller than 
seedlings located in the trails. On the other hand, regeneration foliage originating from an asexual 
source may be more similar to mature tree foliage than the younger seedlings originating from 
seed; therefore the former may become more defoliated by larvae. A relationship between the 
spatial distribution after silvicultural treatment and the origin of the regeneration may therefore 
have an important effect on the severity of seedling defoliation. 
2.5.2.3 Height 
Seedling height had a very strong effect on SBW defoliation, with seedling defoliation correlated 
positively with seedling height in agreement with previous studies (Cotton-Gagnon et al. 2018). 
Nie et al. (2018) observed that balsam fir seedlings shorter than 30 cm experienced less defoliation 
than taller seedlings. Taller seedlings tend to have a wider crown and thus a higher probability of 
intercepting SBW larvae falling from the overstory (Régnière et Fletcher 1983). Taller seedlings 
are also more exposed than smaller seedlings and offer more suitable sites for egg deposition 
(Greenbank 1957; Hébert et al. 1990; Fry et al. 2009). Smaller seedlings are often covered by taller 
seedlings, thereby receiving protection from these taller forms (Ruel et Huot 1993a).  
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2.5.3 Implications for sustainable forest management  
Forests are dynamic and complex systems, involving multiscale natural and anthropic interactions. 
We demonstrated that both stand type and harvesting method affect the severity of defoliation for 
black spruce and balsam fir regeneration. These results are useful for guide the choice of an 
appropriate harvesting method to reduce the severity of seedling defoliation. The choice of 
harvesting method determines regeneration growth, the source of seedlings, and defoliation 
severity. Maintaining a natural conifer succession and high forest productivity requires the use of 
harvesting practices that promote seed-sourced and pre-established regeneration. They must also 
reduce the consequences of SBW outbreak on regeneration given the ecological and the economic 
damage of this disturbance. In the current outbreak context and to protect regeneration from SBW 
defoliation, we suggest reducing the use of clearcutting. Layering-sourced regeneration is more 
present in clearcutting areas and leads to greater defoliation because this regeneration tends to be 
taller than seedlings found in partial cutting stands (Ruel 1992; Ruel et al. 1998). In contrast, partial 
cutting offers a very good alternative to clearcutting because this approach reduces the defoliation 
severity of regeneration in severely affected landscapes and favours increased seed-sourced 
regeneration. Due to the higher vulnerability of balsam fir–codominant stands, future forest 
management must consider stand type and outbreak severity when selecting the type of harvesting 
method.  
2.6 Conclusion 
This research improves our understanding of the interactions between natural and anthropic 
disturbances through the evaluation of seedling defoliation intensity within pure black spruce and 
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spruce-fir mixed stands, each subjected to two common harvesting methods applied within the 
Canadian boreal forest. Harvesting method affects the severity of seedling defoliation, as 
clearcutting favours greater SBW defoliation in the regeneration than after partial cutting. Under 
partial cutting, black spruce seedlings experience 15% less defoliation than through clearcutting, 
and balsam fir seedlings experienced 20% less defoliation under partial cutting relative to 
clearcutting. Stand type and height class also influenced the severity of seedling defoliation. SBW 
most affected spruce-fir mixed stands and taller seedlings. We conclude that partial cutting offers 
a promising alternative harvesting method that protects conifer seedlings from increased SBW-
related defoliation, thereby reducing the negative effects of SBW on forest productivity and 
promoting a higher regeneration density. Despite these important contributions of our study, many 
other factors influence defoliation severity in conifer regeneration. Studies involving the long-term 
monitoring of stands, including from the onset of a SBW outbreak, will improve our understanding 
of the influence of seedling spatial distribution on seedling defoliation and survival. Further 
investigations of this complex ecological phenomenon must be prioritized because SBW outbreaks 
are expected to increase in severity and frequency with regional climate warming. 
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2.11 Supporting information 
 
Figure S1. Schematic representation of the experimental design. The composition of the mature 
stand initially separates the stands, followed by harvesting method and sampling blocks 
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Figure S2. Normalized difference vegetation index (NDVI) of mature stands in relation to (A) 
stand composition, (B) harvesting method, and (C) combined stand characteristics (composition + 
harvesting method). Different letters represent significant differences between levels (p < 0.05), 
following A > B > C > D  
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Figure S3. Overall defoliation (%) of mature stands in relation to (A) stand composition, (B) 
harvesting method, and (C) combined stand characteristics (composition + harvesting method). 





Table S1. Results of permutational multivariate analysis of variance (PERMANOVA) for 
overall seedling defoliation for seedling species, stand type, harvesting method, height 
class, and interactions between stand type and harvesting method, as well as distance class 
(clearcutting plots) or position (partial cutting plots), and the interactions between stand 
type and distance class or position  




      
Species 1 450320 450320 755.26 0.01b 98 
Residuals  4925 2936500 596.24 
   
Total 4926 3386800 
    
b) Black spruce: distance 
      
Stand type 1 7341.5 7341.5 14.117 0.005
a
 199 
Distance class 3 43413 14471 27.827 0.005
a
 199 
Stand type x distance class 3 1513.2 504.39 0.96991 0.455 199 
Residuals  1166 606370 520.04 
   
Total 1173 658360 
    
c) Black spruce: position 
      
Stand type 1 3708.3 3708.3 20.136 0.005
a
 199 
Position 3 9148.3 3049.4 16.558 0.005
a
 199 
Stand type × position 3 2164.4 721.47 3.9176 0.005
a
 199 
Residuals  2472 455250 184.16 
   
Total 2511 704660 
    
d) Black spruce: height 
      
Stand type 1 20412 20412 79.724 0.005
a
 199 
Harvesting method 1 1855 1855 7.2448 0.01b 199 
Height classes 4 329540 82384 321.76 0.005
a
 199 
Stand type × harvesting method 1 567.46 567.46 2.2163 0.19 199 
Stand type × height class 4 16428 4107.1 16.041 0.005
a
 199 
Harvesting method × height class  4 2183.3 545.83 2.1318 0.105 199 
Stand type × harvesting method × height class 4 1149.1 287.27 1.122 0.385 199 
Residuals  3666 938640 256.04 
   




e) Balsam fir: distance        
Stand type 1 1697.6 1697.6 1.534 0.22 199 
Distance class 3 25724 8574.6 7.7483 0.005
a
 199 
Stand type × distance class 3 3428.4 1142.8 1.0327 0.38 199 
Residuals  435 481390 1106.6    
Total 442 512630     
f) Balsam fir: position        
Stand type 1 72861 72861 88.764 0.005
a
 199 
Position 3 19202 6400.7 7.7977 0.005
a
 199 
Stand type × position 3 8106.3 2702.1 3.2919 0.02b 199 
Residuals  790 648470 820.84    
Total 797 764530     
d) Balsam fir: height        






Harvesting method 1 7951.4 7951.4 14.932 0.005
a
 199 
Height class 4 491860 122960 230.91 0.005
a
 199 
Stand type × harvesting method 1 5926.6 5926.6 11.13 0.005
a
 199 
Stand type × height class 4 23779 5944.8 11.164 0.005
a
 199 
Harvesting method × height class 4 1182.5 295.62 0.55515 0.715 199 
Stand type × harvesting method × height class 2 8017.6 4008.8 7.5282 0.005
a
 199 
Residuals  1223 651260 532.51    
Total 1240 1374800     
Notes: Fixed factors: species (2 levels); stand type (2 levels); harvesting methods (2 
levels), distance (4 levels); position (4 levels); height classes (5 levels). df: degrees of 






Ce projet avait comme objectif général d’améliorer les connaissances sur les facteurs qui 
influencent la défoliation de la régénération après coupe en contexte d’une épidémie de TBE. Pour 
ce faire, la défoliation globale de la régénération de l’épinette noire et du sapin baumier a été 
estimée puis comparée selon les types de peuplements, soit dans des peuplements purs d’épinette 
noire et des peuplements mixtes (dominés par l’épinette noire et codominés par le sapin baumier), 
pour deux types de coupes forestières, soit la CPRS et la coupe partielle. De plus, la défoliation de 
la régénération a été comparée selon les caractéristiques propres à chaque semis, soit l’espèce, la 
localisation spatiale (distance entre le semis et le peuplement mature en CPRS et la position en 
coupe partielle) et la hauteur.  
Nos observations ont permis de confirmer une relation entre la défoliation de la régénération et le 
type de peuplement. En effet, en peuplements mixtes, les semis sont deux fois plus défoliés qu’en 
peuplements purs (respectivement de 23% et 10% pour l’épinette noire et de 47% et 29% pour le 
sapin baumier). La concentration de ressources alimentaires pour la TBE est plus élevée dans les 




comparativement aux peuplements purs d’épinette noire, ce qui engendre une plus forte défoliation 
de la régénération (Su et al. 1996). De plus, Nealis et Régnière (2004) ont démontré que la quantité 
de larves de TBE est intensifiée dans les peuplements ayant une plus forte présence de l’hôte 
préférentiel de la TBE, le sapin baumier. Ainsi, la probabilité que les larves se retrouvent sur la 
régénération est augmentée lorsque la population de larve est élevée, ce qui explique pourquoi les 
semis des peuplements mixtes sont plus défoliés. 
Notre étude permet confirme que la régénération est plus sévèrement défoliée après une CPRS 
qu’une coupe partielle. Effectivement, en CPRS, les semis d’épinette noire sont trois fois plus 
affectés qu’en coupe partielle (8 et 24%) tandis que les semis de sapins sont deux fois plus défoliés 
qu’en coupe partielle (20 et 42%). Ces observations peuvent être expliquées par plusieurs 
phénomènes. Tout d’abord, les arbres matures protègent la régénération de la défoliation en offrant 
un meilleur site pour la ponte des œufs, une ressource alimentaire de meilleur qualité, en plus 
d’intercepter les larves en déplacement avant qu’elles atteignent les semis en sous-couvert (Ruel 
et Huot 1993b). À la suite d’une coupe totale, la quantité d’arbres matures restante ne protège plus 
adéquatement la régénération contre la défoliation et les semis sont plus défoliés par la TBE. À 
l’inverse, après une coupe partielle, la régénération est davantage protégée. Ensuite, en coupe 
totale, le principal moteur de renouvellement du peuplement est la régénération préétablie et après 
l’ouverture de la canopée, cette régénération croît rapidement (Ruel 1989; Ruel et al. 1998). En 
comparaison, en coupe partielle, le maintien d’un couvert forestier ne permet pas la croissance 
rapide de la régénération préétablie, mais permet une plus grande proportion de régénération de 
type sexuée, via l’implantation des graines. Autrement dit, en situation de CPRS, la croissance 




comparativement aux coupes partielles. Toutefois, les résultats ne confirment pas de différences 
de hauteur selon le type de coupe. Finalement, il a été démontré que la digestibilité du feuillage est 
influencé par l’âge de l’arbre (Kimmins 1971; Bauce et al. 1994; Fuentealba et Bauce 2012). Par 
conséquent, le feuillage des arbres matures est plus digestible ce qui augmente le taux de survie et 
la performance des larves, contrairement à celui des jeunes semis (Bauce et al. 1994). Nous 
émettons l’hypothèse que la composition chimique du feuillage de la régénération en CPRS 
pourrait s’apparenter à celle des arbres matures, en raison de la provenance asexuée d’une grande 
partie de la régénération préétablie, notamment par marcottage chez l’épinette noire (Montoro 
Girona 2017). Si tel est le cas, l’origine de la régénération pourrait, en partie, expliquer pourquoi 
les semis en CPRS sont davantage touchés par la TBE. Cependant, notre étude ne permet pas de 
confirmer cette hypothèse car ces éléments n’ont pas été mesurés.  
Les semis de sapin baumier sont deux fois plus défoliés que les semis d’épinette noire 
(respectivement 13% et 35%). De plus, les semis plus petits ont subi moins de défoliation que la 
régénération plus grande. Les semis plus grands sont généralement caractérisés par une plus grande 
surface foliaire ce qui permet d’intercepter les larves de TBE provenant des arbres matures 
(Régnière et Fletcher 1983). Les semis plus grands offrent un meilleur site pour le dépôt des œufs 
pour la femelle papillon (Greenbank 1957; Hébert et al. 1990; Fry et al. 2009). Ainsi, la petite 
régénération est généralement protégée puisqu’elle est localisée en sous couvert de la grande 




3.1 Limitations de l’étude et perspectives 
Les résultats obtenus ont permis de mettre en évidence l’implication des coupes forestières sur la 
défoliation de la régénération. Ils appuient plusieurs études antérieures portant sur l’influence de 
la composition du peuplement, de l’espèce et de la hauteur sur la défoliation de la régénération. 
Cependant, cette étude n’a pas pu démontrer la contribution que peut avoir la localisation spatiale 
dans la défoliation de la régénération. De plus, l’échantillonnage a été fait dans des peuplements 
touchés depuis plusieurs années consécutives par la TBE et l’évaluation de la défoliation a été faite 
de manière globale. Donc, nous recommandons de faire l’évaluation annuelle de la défoliation tout 
au long d’une épidémie. Ainsi, il sera possible de suivre l’évolution du feuillage de la régénération 
affectée par la TBE du début jusqu’à la fin d’une épidémie.  
La proximité des arbres matures et l’intensité de récolte modifient les conditions de croissance de 
la régénération en plus de certaines caractéristiques physiques du peuplement, comme 
l’accessibilité aux rayons solaires, l’exposition aux vents, la direction des vents dominants, les 
conditions des sites (l’humidité du sol, disponibilité des nutriments, etc.) et certaines 
caractéristiques des semis (composition du feuillage, l’origine sexuelle ou asexuelle des semis, 
l’âge, etc.). Ces facteurs pourraient influencer la sévérité des dommages et la tolérance des arbres 
et des semis à la défoliation (Greenbank 1957; Régnière 1987; Régnière et al. 1989; MacLean et 
MacKinnon 1997; MacKinnon et MacLean 2004; Nie et al. 2018). Nous suggérons de réaliser plus 
d’études dans le futur qui traitent de ces différents éléments afin d’identifier l’influence de la 




En sachant que le marcottage est un moyen de régénération très répandu chez l’épinette noire après 
une CPRS et que la reproduction par graine est davantage présente après une coupe partielle, nous 
suggérons d’approfondir les connaissances concernant l’implication que peut avoir l’origine de la 
régénération sur la défoliation. Ainsi, il serait intéressant d’établir les différences et les 
ressemblances entre la composition chimique du feuillage de la régénération d’origine asexuelle et 
d’origine sexuelle afin d’identifier la relation entre l’origine de la régénération et la défoliation. 
3.2 Implications en contexte d’aménagement forestier durable 
Dans le contexte actuel de la forêt boréale québécoise, où les exploitations sylvicoles sont 
intensifiées, le succès de la régénération est crucial pour la persistance et la résilience des 
peuplements forestiers (Hatcher 1964; Montoro Girona et al. 2018b). Actuellement, peu d’études 
se concentrent sur les facteurs impliqués dans la défoliation faite par la TBE sur la régénération 
des espèces hôtes. Cette étude démontre l’influence du type de peuplement et des méthodes de 
coupe sur l’intensité de la défoliation causée par la TBE sur la régénération de conifères. Ces 
résultats apportent des connaissances importantes pour aider à sélectionner le type de coupe afin 
de réduire la sévérité de la défoliation de la régénération. Afin de maintenir la durabilité des 
pratiques sylvicoles et la productivité des forêts, il est crucial de prioriser des coupes forestières 
qui favorisent la régénération naturelle par graines et qui réduisent les conséquences des épidémies 
de TBE sur les semis.  
En contexte d’une épidémie de TBE, nous suggérons de réduire l’utilisation de la coupe totale afin 




appropriée puisque cette technique permet de maintenir le processus de succession naturelle des 
forêts en protégeant la régénération de la défoliation. De plus, la sélection du type de coupe 
forestière doit considérer la composition des peuplements et la sévérité de défoliation des 





Appendice A. Vol au-dessus d’un nid de tordeuse : Image finaliste au concours « La preuve par 
l’image » édition 2019, organisé par l’Association de promotion et défense de la recherche en 
français (Acfas) 





Appendice B. Impacts de la TBE sur la régénération de l’épinette noire après une CPRS : Prix de 
la meilleure affiche remporté lors du colloque du centre d’étude de la forêt (CEF) édition 2019 
Pour accéder à la description complète :  
  
 
Appendice C. Et la régénération dans tout ça?: Article de vulgarisation scientifique paru 




Appendice D. Vulnérabilité des semis aux épidémies de tordeuse des bourgeons de 
l’épinette : Article de vulgarisation paru dans le numéro du printemps 2020 dans la 
















Appendice E. Lavoie J, Montoro Girona M et Morin H. 2019. Vulnerability of conifer regeneration 
to spruce budworm outbreaks in the eastern Canadian boreal forest. Forests, 10 : 850 
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